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A retinomorphic chip with parallel pathways : encoding INCREASING,
ON, DECREASING, and OFF visual signals
Abstract
Retinomorphic chips may improve their spike-coding efficiency by emulating the primate retina's parallel
pathways. To model the four predominant ganglion-cell types in the cat retina, I morphed outer and inner
retina microcircuits into a silicon chip, Visio1. It has 104 x 96 photoreceptors, 4 x 52 x 48 ganglion-cells, a die
size of 9.25 x 9.67 mm2 in 1.2 µm 5V CMOS, and consumes 11.5 mW at 5 spikes/second/ganglion-cell.
Visio1 includes novel subthreshold current-mode circuits that model horizontal-cell autofeedback, to
decouple spatial filtering from local gain control, and model amacrine-cell loop-gain modulation, to adapt
temporal filtering to motion. Different ganglion cells respond to motion in a quadrature sequence, making it
possible to detect edges of one contrast or the other moving in one direction or the other. I present results
from a multichip 2-D motion system, which implements Watson and Ahumada's model of human visual-
motion sensing.
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spatiotemporal filtering, automatic gain control, contrast gain control, direction selectivity
Comments
Postprint version. Published in Analog Integrated Circuits and Signal Processing, Volume 30, Issue 2, February
2002, pages 121-135.
Publisher URL: http://dx.doi.org/10.1023/A:1013751627357
This journal article is available at ScholarlyCommons: http://repository.upenn.edu/be_papers/7
Vi$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskRU et{BI$t
yt{sR’t $t -{sR’t stI$PP z$RZsj 7$tsjR
bsAts  BsYt
_tt  $Bt$t$t
nn1( 78$Y Gsj,
_Y$jsIj}Ys _V dd(;
3AZsk d1 1((d
VARs{ i$tB8B}Y${ {Y$}R 8sk $8}B% Y$ R}$,T{BI$t ^{$t{k Ak 8T
Zjs$t Y }$8s $ts:R }ssjjj }sYbskR qB 8BIj Y PBZ }IB8$tst
stj$BtT{jj k}R $t Y {s $ts y 8B}YI BZ stI $tt $ts 8${B{${Z$R
$tB s R$j${Bt {Y$} z$R$Bd y YsR d(;  E }YBB{}BR ;  x1  ;M stj$BtT
{jjR s I$ R$9 BP 31x  3E881 $t d1 8 xz ]!7 stI {BtRZ8R ddx8G
s x R}$,R\R{BtI\stj$BtT{jj z$R$Bd $t{jZIR tB%j RZAYRYBjI {ZtT8BI
{${Z$R Ys 8BIj YB$9BtsjT{jj sZBPIAs{, B I{BZ}j R}s$sj hj$t PB8
jB{sj s$t {BtBj stI 8BIj s8s{$tT{jj jBB}Ts$t 8BIZjs$Bt B sIs} 8}BT
sj hj$t B 8B$Bt *$&t stj$Bt {jjR R}BtI B 8B$Bt $t s JZsIsZ
RJZt{ 8s,$t $ }BRR$Aj B I{ IR BP Bt {BtsR B Y BY 8B%$t $t
Bt I${$Bt B Y BY y }Rt RZjR PB8 s 8Zj${Y$} 1T* 8B$Bt RkR8
bY${Y $8}j8tR GsRBt stI VYZ8sIs:R 8BIj BP YZ8st %$RZsjT8B$Bt RtR$t
kbBIRU WZB8B}Y${ 7kR8R VtsjB zN7y $-ITBI *R$t ]!7
y8s 7$j${Bt i$ts 7$j${Bt WZBt 7}s$B8}Bsj 3$j$t VZB8s${ ps$t
]BtBj ]BtsR ps$t ]BtBj *${$Bt 7j{$%$k
d _ssjjj _sYbskR $t Y i$ts
qY }Rt{ BP %$RZsj }sYbskR R}{$sj$9I PB R}s$sj stI 8}Bsj
RBjZ$Btv{sjjI }s%B{jjZjs stI 8stB{jjZjs }sYbskR $t }$8sRv
YsR At {Bth8I ABY }YkR$BjB${sjjk stI stsB8${sjjk >1M 1; dH
WZBtR $t YR }sYbskR }BBj R$tsjR B% $Y R}s{ B $8 B
s%s BZ JZstZ8 4Z{Zs$BtR 8s$ts$t$t Y Rs8 tB$R j%j
sR Yk sI }BB RBjZ$Bt $t Bt IB8s$t PB BBI RBjZ$Bt $t
Y BY >dxH VR Y j$Y $ttR$k IB}R }BBj$t B{{ZR B% js
I$Rst{R B jBt $8R B 8s$ts$t Y R$tsjTBTtB$R s$B >EH
qY $R s {Bt$tZZ8 BP R}s$sj stI 8}Bsj RBjZ$BtR b$Y$t s{Y
}sYbsk YBb% IZ B Y %s$s$Bt BP R}s$B8}Bsj {Yss{$R${R
BP 8$I stI }ssRBj $tsj stj$Bt {jjR b$Y {{t${$k >d;H qYk
st PB8 R8sjj stI RZRs$tI $t Y PB%s bY ht Is$jR BP st
BA‘{ RsA$j$9I Ak s{,$t s RBj%I B js stI stR$t $t Y
}$}Yk bY RZIIt 8B$Bt $t Y RZBZtI$tR $R {s}ZI V s
$%t {{t${$k }ssRBjR wsjRB {sjjI  {jjRD {B% bB B Y $8R
{s 1((d jZb V{sI8${ _ZAj$RYR _$tI $t Y WYjstIR
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g
1 bsAts  BsYt
Inc. Dec.
Horizontal
Cell
Cone
Amacrine
Cell
On Off
Bipolar
Cell
Ganglion
Cell
Gain
1/τ
Temp
Freq
Temp
Freq1/τ
Gain
Ampl
Ampl
0 Ampl
Ampl
0
Ampl
Freq
Spat
Freq1/λ
Gain
Gain
1/τ
Temp
Freq
Temp
Freq1/τ
Gain
Cone
Ganglion
Cells
wsD wAD
wsD i$tsj 7Z{ZU qY %$RZsj R$tsj $R jskI PB8 Y }YBB{}BR w{sjjI
{BtRD B Y stj$Bt {jjR wbYBR s-BtR PB8 Y B}${ t%D Ak A$}Bjs {jjR
b$Y Rkts}${ $ts{$BtR B{{Z$t b$Y$t bB }j-$PB8 jskR <B$9Btsj {jjR
8I$s jssj $ts{$BtR $t Y hR wBZD }j-$PB8 jsk bY$j s8s{$t {jjR
8I$s jssj $ts{$BtR $t Y R{BtI w$ttD }j-$PB8 jsk YR $ttZT
BtR s $tY$A$Bk 3BZ k}R BP stj$Bt {jjR bY${Y y {sjj Ct CPP ’t{sR’t
stI I{sR’t t{BI Y $ts:R BZ}Z $t Y$ R}$, s$tR wAD i$tsj
3Zt{$BtU qY %$RZsj R$tsj $R AstI}sRR hjI R}s$sjjk $t Y BZ $ts Yt
jBb}sRR stI Y$Y}sRR hjI 8}Bsjjk $t Y $tt $ts qYR stsjB R$tsjR
s hR YsjPTbs% {$hI stI Yt js t{BII sR R}$, s$tR 7}s$sj hjR
sIs} B j$Y $ttR$kvY$ s$t $R $t%Rjk }B}B$Btsj q8}Bsj hjR sIs}
B R$8ZjZR R}IvY$ $8T{BtRst $R $t%Rjk }B}B$Btsj w$ + ) 	b"
bY 	 $R Y bs%jtY Rj{I Ak Y R}s$sj hjD VtI R}$,$t tZBtR
sIs} B Y$ $t}Z:R s BP {YstvY$ h$t s $R j$tsjk }B}B$Btsj
3$Z d i$tsj ]${Z$R stI !}s$BtR
jBt I$Rst{R stI R}BtI 8B stR$tjk Yst 8$IR wsjRB {sjjI
# {jjRD >;n d;H
yt 8R BP s{Zsj tZ8AR stI Rs8}j$t ItR$$R 8$IR stI
}ssRBjR 8s, Z} (0 BP Y Bsj stj$Bt {jj }B}Zjs$Bt stI B{{Z
$t s s$B BP sABZ Ud >nxH W$t $8R Pb }ssRBjR s JZ$I B
$j Y $ts A{sZR Y$ ItI$${ hjIR s Y $8R js qY
8s$t$t d(0 BP Y {jjR PB8 s YBtBZR BZ} stI }B‘{
8s$tjk B Y 8$IAs$t >nxH
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR n
V{$%$k $t s{Y }sYbsk $R t{BII Ak s }s$ BP {B8}j8tsk
{YsttjR R%I Ak CtT stI CPPT8$IR B Ak CtT stI CPPT}ssRBjR
qY Ct {Ysttj R$tsjR $t{sRR $t s8}j$ZI Ak $t{sR$t %R${jT
jsR B R}$,TI$R{Ys sR Y CPP {Ysttj R$tsjR I{sRR $t
s8}j$ZI $t s R$8$js PsRY$Bt >1H ]B8}j8tsk R$tsj$t B%{B8R
Y RYB{B8$tR BP ZR$t s R$tj {Ysttj B stR8$ ABY $t{sRR
stI I{sRR 8sRZI js$% B s AsRj$tUd
 ej%sI R}$,TI$R{Ys sR stI %R${jTjsR sR 8ZR A
8s$ts$tI $t Y JZ$R{t Rs
 *{sRR s stR8$I b$Y jBb hIj$k A{sZR JZstZ8
4Z{Zs$BtR w$ RYB tB$RD I{sR Btjk sR Y RJZs BB BP
Y 8st s
 *{sRR s stR8$I b$Y jBb R}I A{sZR JZsts s
$tPJZt stI 88Ast }Bjs$9s$Bt stI stR8$ 8B%sj
s }sRR$%
e-{} }$B B Y %k hR Rkts}RR PBZtI $t BI stI {Bt 8$tsjR
{B8}j8tsk R$tsj$t $R ZRI YBZYBZ Y $ts B stR8$
$tPB8s$Bt ^{$tjk ZR$t %R${jR B R}$,R
yt sII$$Bt B IZ{$t JZ$R{t h$t sR Ak ZR$t {B8}j8tT
sk {YsttjR y }BRZjs Ys PZY Rs%$tR $t R}$,R stI %R${jR
s s{Y$%I Ak sIs}$t Y AsRj$tvABY s Y stj$BtT{jj j%j
stI s Y tbB,Tj%j V Y stj$BtT{jj j%j Y AsRj$t $R
R Ak {sj{$Z8TI}tIt }BsRR$Z8 {YsttjR bY${Y RYZt Y $t}Z
{Zt > H V Y tbB,Tj%j $ $R R Ak }Rkts}${ $tY$A$$Bt
PB8 s8s{$t {jjR bY${Y 8$ts %R${j jsR s Ct stI CPP
A$}BjsT{jj 8$tsjR >ndH
 Ys%$t j$, js,k $tsBR YR AsRj$tTR$t s8s{$t {jjR
PBjjBb Y R$tsj:R 8}Bsj s%s qB tRZ R$tsj 4Z{Zs$BtR s
tB 8sR,I Ak s Ikts8${ AsRj$t s jBt $8TR{sj s%s 8ZR A
{B8}ZI bYt {Yst $R RjBb VtI B tRZ Y R$tsj {BRRR Y
AsRj$t bYt $R I$%s$% {YstR R$t s RYB $8TR{sj s%s
8ZR A {B8}ZI bYt {Yst $R s}$I qYZR R}$,R stI %R${jR s
{BtR%I sR PJZt JZsts }BIZ{I Ak PsR R$tsjR s I$R{YsI
PB RYB IZs$BtR bY$j $tPJZt JZsts }BIZ{I Ak RjBb R$tsjR
s I$R{YsI PB jBt IZs$BtR
i$tB8B}Y${ {Y$}R bY${Y }PB8 sIs}$% }$-jT}ssjjj JZst$T
9s$Bt > H 8sk $8}B% Y$ R}$,T{BI$t ^{$t{k Ak 8Zjs$t
}ssjjj }sYbskR $t Y $ts qB Y$R tI y Ys% {sI $tsj
d qY BI }sYbsk IBR ht b$Y s R$tj {Ysttj A{sZR $R 8st s{$%$k $R
%$Zsjjk 9B
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!p
; bsAts  BsYt
Horizontal
Cells
Cone Outer
Segments
Excitation
Inhibition
Conduction
Modulation
Cone
Terminals
Vhh
I I c
Ih
Vh
Vc
Vss1
Vcq
Vhh
I' I c'
Ih'
Vh'
Vc'
Vss1
Vcq
wsD wAD
wsD WZsj ${B{${Z$kU ]Bt 8$tsjR w]qD {$% s }YBB{Zt { Ys $R
}B}B$Btsj B $t{$It j$Y $ttR$k PB8 Y$ BZ R8tR w]!D qB {BtBj
]! B ]q stZs$Bt b$YBZ {Yst$t Y {BtTtbB,:R R}s{T{BtRst Y
YB$9Btsj {jj w<]D 8BIZjsR ABY ]q s} ‘Zt{$BtR stI 88Ast {BtIZ{T
st{R ]BtT-{$s$Bt 8BIZjs$Bt $R sj$9I Ak pV V sZBT{}BR $t Y
<] 88Ast bY${Y PB8 s }BR$$% PIAs{, jBB} wAD ]!7 ]${Z$U V }!7
stR$RB b$Y $R RBZ{ $I B ~{ stI $R s $I B ~Y }BIZ{R s {Zt
}B}B$Btsj B Y }BIZ{ BP Y ]q stI <] s{$%$$R bY${Y s }RtI
Ak Y {ZtR {{ stI {Y qY$R {Zt $R RZt, PB8 Y ]q tBI ~{ B 8BIj
<] RYZt$t $tY$A$$Bt stI IZ8}I Bt Y <] tBI ~Y B 8BIj ]q -{$s$Bt
stI <] sZBPIAs{, ~{J RR Y 8st j%j BP Y {Bt {Zt {{
3$Z 1 B}Y$t Y !Z i$ts
8${B{${Z$R R%$t Y 8stB{jjZjs stI }s%B{jjZjs }sYbskR $t
s {Y$} z$R$Bd Ys 8BIjR Y PBZ }IB8$tst stj$Bt {jj k}R
z$R$Bd }PB8R Y B}s$BtR RYBbt $t 3$Z d s Y }$-jTj%j
VtsB8${sjjk $It$hI tZsj 8${B{${Z$R Ys }PB8 YR B}sT
$BtR stI Y$ ]!7 tZB8B}YR s IR{$AI $t Y 7{$BtR 1
stI n qYR {ZtT8BI {${Z$R B}s $t Y RZAYRYBjI T
$Bt >n1H bY R8sjjTR$tsj {BtIZ{st{R stI stR{BtIZ{st{R s
}B}B$Btsj B Y {Zt j%j >1H {ZtTR}sI$t I$&ZRB tT
bB,R s j$ts >d1 ;1 ;H stI Y tsj$9I stRj$ts }$t{$}j
YBjIR >xH z$R$Bd:R IR$t stI }PB8st{ s IR{$AI $t 7{$Bt ;
stI $R s}}j${s$Bt $t s 8Zj${Y$} sjT$8 1T* 8B$BtTRtR$t RkR8
$R IR{$AI $t 7{$Bt x 7{$Bt E {Bt{jZIR Y }s}
1 !Z i$ts BIj
qY BZ $ts }PB8R R}s$B8}Bsj AstI}sRR hj$t stI sIs}R
$R s$t jB{sjjkvABY s Y {}B j%j >dE n(H stI s Y tbB,
j%j _%$BZR s8}R B 8s, YR bB PZt{$BtR {B-$R $t Bt
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!<
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR x
tbB, }BIZ{I ZtIR$sAj R$IT&{R >d1 nH yt }s${Zjs Y
{${Z$ RsR $t$t $P kBZ stZs IZtIst jBbTPJZt{k 8}BT
sj stI R}s$sj R$tsjR Ak $t{sR$t Y ts$%TPIAs{, jBB}:R s$t
VtI Y {}$% hjI -}stIR sjs8$tjk $P kBZ IZ{ }YBB{Zt
RtR$$%$k Ak $t{sR$t Y {BtuBu{Bt {BtIZ{st{
qB B%{B8 Y Y$YTs$t ts$%TPIAs{, BZ $ts {${Z$
8BIj:R RYB{B8$tR y Rs{YI Y tZBA$BjBk j$sZ PB s $T
tsj 8{Yst$R8 Ys {BZjI I{BZ}j R}s$B8}Bsj hj$t jB{sj s$t
{BtBj stI 8}Bsj RsA$j$k <B$9BtsjT{jj sZBPIAs{, bY${Y
bsR I8BtRsI Ak s88stR stI GAj$t s Pb ksR sB $t Y
$ Rsjs8stI >1nH {st s{Y$% Y$R <B$9Btsj {jjR w<]D bY${Y
s ,tBbt B ZR Y $tY$A$Bk tZBstR8$ pV V sjRB -}RR
pV VTsI ]jT{YsttjR qYR {YsttjR Ys% s %Rsj }Bt$sj BP
T1(8z stI YPB I}Bjs$9 Y {jj bYt Yk s B}tI PB8$t
s }BR$$%TPIAs{, jBB} s88stR stI GAj$t RYBbI Ys Y$R
sZBPIAs{, jBB} s{{BZtI PB Y -8jk RjBb Ikts8${R BP <]R
$t{sR$t Y$ $8 {BtRst PB8 Ex8R B x((8R k stsjkR$R BP Y
sIB&R $t%Bj%I $t BZT$ts IR$t YsR k$jII bB tb Yk}BYRR
sABZ Y Bj BP sZBPIAs{, >MH
<] sZBPIAs{, {st $8}B% 8}Bsj RsA$j$k Ak s8}j$Pk$t Y
{Bt R$tsj sjjBb$t ZR B I{sR Y RtY BP Y {BtuBu<]
Rkts}R qYZR b {st stZs jBbTPJZt{k R$tsjR bY$j 8s$ts$tT
$t 8}Bsj RsA$j$k V jBb {BtuBu<] Rkts}${ stR{BtIZ{st{
-tIR Y {Bt:R Ikts8${ st sR bjj VZBPIAs{, {st sjRB 8s,
{}$%ThjI R$9 $tI}tIt BP RtR$$%$k Ak 8BIZjs$t Y &{T
$% RtY BP Y {BtuBu<] Rkts}R B <] s{$%$k }B%$IR
s js ABBR B Rkts}${ $t}Z PB8 {BtR qYPB $P <] s{$%$k
$R }B}B$Btsj B $ttR$k Yt Y {BtuBu<] Rkts}${ RtY
A{B8R }B}B$Btsj B $ttR$k sR bjj {B8}tRs$t PB Y IT
{sR $t {Bt RtR$$%$k b$Y $t{sR$t $ttR$k bYt jB{sj sZB8s${
s$t {BtBj $R $t &{ V tZsj 8${B{${Z$ PB Y BZ $ts Ys
$t{jZIR <] sZBPIAs{, $R RYBbt $t 3$Z 1s
V RkR8Tj%j stsjkR$R BP sZBPIAs{, b$Y Y s$I BP Y AjB{,
I$ss8 RYBbt $t 3$Z ns %sjR Ys
7Y{ )
w
\
wf1{’
1 L dDwf1Y’
1 L dD L\b4
W
7{B
4
7{ )
w
f1Y’
1 L d
wf1{’
1 L dDwf1Y’
1 L dD L\b4
W
7{B
4
,
bY 4 $R Y stZs$Bt PB8 Y {Bt BZ R8t w]!D B Y
{Bt 8$tsj w]qD stI \ $R Y s8}j$h{s$Bt PB8 ]q B Y <]
qYZR <] jBb}sRRThjR Y ]! R$tsj bY$j ]q AstI}sRRThjR $
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!x
E bsAts  BsYt
ρ  +12lc2
1
+
-
CT
HC
CO
ρ  +12lh2
1
HC
R
es
po
ns
e HC
Spatial Frequency
CT
wsD wAD
wsD 7kR8TN%j ]Bt{}U z$RZsj R$tsjR s%j PB8 Y {Bt BZTR8t
w]!D B Y {Bt 8$tsj w]qD stI Bt B Y YB$9Btsj {jj w<]D bY${Y {jBRR
Y ts$% PIAs{, jBB} qB sj$9 jB{sj sZB8s${ s$t {BtBj <] 8BIZjsR
Y stZs$Bt PB8 ]! B ]q VtI B ,} Y jBB}Ts$t {BtRst <] sjRB
8BIZjsR Y R$tsj $ {$%R PB8 ]q $%$t $R B s }BR$$%TPIAs{, jBB}
qY$R {B8}tRs$Bt ,}R R}s$sj hj$t $t%s$st bY$j <] s{$%$k s{,R Y
jB{sj s%s $ttR$k {{BX stI ]q s{$%$k A{B8R }B}B$Btsj B {BtsR
{{Bb{{BX wAD 3JZt{k iR}BtRRU  BY <] stI ]q s{ sR jBb}sRR hjR AZ
<] YsR s jBt R}s{ {BtRst w$ fY k f{D qYZR <] $tY$A$$Bt j$8$tsR
jBb PJZt{k R$tsjR RZj$t $t AstI}sRR R}BtR $t ]q qY$R AstI}sRR {YsT
s{$R${ {BR}BtIR B st $8}ZjR R}BtR w$ {}$% hjID b$Y s R8sjj
{tsj -{$sBk $Bt stI s js RZBZtI$t $tY$A$Bk $Bt
3$Z n !Z i$ts 7}s$sj 3$j$t
sR RYBbt $t 3$Z nA qYR hjR Ys% Y Rs8 {Bt PJZt{k
bY${Y $R $t%Rjk }B}B$Btsj B Y {jBRI jBB} R}s{T{BtRst f\ )
w4b\Ddb;
$
f{fY bY f{ stI fY s Y R}s{T{BtRstR BP Y {Bt
stI YB$9BtsjT{jj tbB,R qYPB R}s$sj hj$t $R $t%s$st $P
b 8s, \ }B}B$Btsj B 4 bY${Y 8s,R <] s{$%$k s{, Y jB{sj
s%s $ttR$k <t{ ]q s{$%$k A{B8R }B}B$Btsj B {BtsR
$P b R \ ) 4 ) 7Y{
V tB%j {ZtT8BI ]!7 {${Z$ Ys ZRR <] sZBPIAs{, B
I{BZ}j R}s$B8}Bsj hj$t jB{sj s$t {BtBj stI 8}Bsj RsT
A$j$k $R RYBbt $t 3$Z 1A y $8}j8t ]q stZs$Bt Ak 8BIZjs$t
Y {BtIZ{st{R BP ABY Y {Bt:R 88Ast stI $R s} ‘Zt{$BtRv
YBZY <] RYZt$t $tY$A$$BtvbY${Y js%R Y {BtTtbB,:R R}s{
{BtRst Zt{YstI ]ZtR }Rt R$tsjR $tRsI BP %BjsR sR
Y$R $R s {ZtT8BI {${Z$ y ZR Y RZAR{$}R { stI Y B ItB
{Bt stI YB$9BtsjT{jj s }s$ BP jR ItBR {BZ}j$t Abt {jjR
B B BZtI bY${Y $R ItBI Ak ( VtI y ZR Z}} {sR Rk8ABjR w
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!E
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR 
qsAj y Ws$% %RZR _BR$$% 3IAs{,
VtZs$Bt *s8}$tT3s{B 7}s{T]BtRst 7tR$$%$k
W {+{{{+{{LY+{Y
d
6h
$
{{{Y
<y{{L{Yb<y
Uy{
db;
Y \y{
db;
Y
_BR ( <y Uy \y{{
{{ $R Y 8st {Bt s{$%$k {Y $R Y 8st YB$9Btsj {jj s{$%$k bY${Y $R
}B}B$Btsj B j$Y $ttR$k stI 6e # Jqb~e $R Y s$B Abt Y Y8sj
%Bjs stI Y esjk %Bjs yIsjjk Y stZs$Bt s 8sRZ BP jBbTPJZt{k
R$tsjR: js$% s8}j$ZI RYBZjI A 9B Y Is8}$tTPs{B <y )
0
{(bY(
s 8sRZ BP 8}Bsj RsA$j$k RYBZjI A jRR Yst Bt Y R}s{ {BtRst
Uy ) wYY{{D
db; s 8sRZ BP {}$% hjI R$9 RYBZjI A $tI}tIt BP
{Y stI Y RtR$$%$k \y ) wUb{{D{
d
Y
 s 8sRZ BP }YBBR$tsj s8}j$h{s$Bt
RYBZjI A $t%Rjk }B}B$Btsj B {Y
{YD B }Rt Y 8st w$ *]D R$tsj %sjZ bY$j jBb {sR BtR
w 7YD }Rt R8sjj $tRststBZR I%$s$BtR PB8 Y 8st
yt Y {Bt$tZZ8 j$8$ Y BZ $ts {${Z$:R R8sjjTR$tsj w$
j$tsD AYs%$B {st A IR{$AI $t 8R BP Y {BtsR R$tsjR  #
7{b{{ stI _ # 7Yb{Y sR PBjjBbRU
7(
{Y
 _L {{n1 ) {(Jx
{Y
Q
Q0
L ,
L YYn1_ ) Y(Jx
{Y
Q_
Q0
,
bY n1 # (1b(?1 L (1b(r13 qY sARBjZ R$tsj j%jR s$R A{sZR
Y stR$RBR: R8sjjTR$tsj {BtIZ{st{R stI stR{BtIZ{st{R Ys
8BIj 88Ast {BtIZ{st{R s} ‘Zt{$BtR stI {Y8${sj Rkts}RR
s j$tsjk }B}B$Btsj B Y *] {Zt j%j $t Y RZAYRYBjI
$Bt {{ stI YY s I8$tI Ak Y js$% R$9 BP Y stR$RBR
{BZ}j$t Y {Bt tBIR BY stI Y A$sR %Bjs s}}j$I B Y
stR$RBR {BZ}j$t Y YB$9BtsjT{jj tBIR BY >d1H Jx # >xbR
$R Y Y8sj %Bjs WB${ Ys Y AYs%$B $R t$jk j$ts $t
Y {BtsR R$tsjR  stI _ s}s PB8 Y $t}Z stZs$Bt stI Y
$8T{BtRstR bY${Y s {BtBjjI Ak {Y <Bb% Y $8T{BtRstR
s{, s{Y BY 8s,$t $ sRk B 8s$ts$t 8}Bsj RsA$j$k
yt {BtsR 8k sj$ IR$t >d1 nH bY${Y j$I Bt Y$YTs$t
ts$% PIAs{, $R IR{$AI Ak Y JZs$BtRU
7(
{Y
 _L {{ {{
{Y
n1 ) {(Jx
{Y
Q
Q0
L 6e
L YY
{Y
{{
n1_ ) Y(Jx
{{
Q_
Q0
L 6e_,
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!
M bsAts  BsYt
Amacrine
Cell
Bipolar
Cell
Ganglion
Cell
Excitation
ModulationInhibition
Conduction
Vt+ Vt-
Ibt+ I bt-
Vwa
Vna
Ic
Vtq
Vss1Vss1
Vtq
Vtq
Ibt
Vtq
naI
wsD wAD
wsD WZsj ${B{${Z$U qY 8{Yst$R8 PB 8BIZjs$t }Rkts}${ $tY$A$$Bt s
Y A$}Bjs 8$tsj w qD $R tB ,tBbtv8k 8BIj sRR$tR Y$R Bj B s b$IThjI
s8s{$t {jj 3ZjjTbs% {$h{s$Bt $R sj$9I Ak {Bt%t{ BP Ct stI CPP
}sYbskR 3B 8B%$t R$8Zj$ Y s}T‘Zt{$Bt {BZ}jI GVR BAs$t R$tsj tk
Ak R}s$sj $ts$Bt wAD  $}BjsTq8$tsj 7ZA{${Z$U =tj$, Y tZsj {${Z$
{B8}j8tsk R$tsj$t $R tB ZRI PB  ]R stI WVR stI 8BIZjs$Bt B{{ZR
APB jBb}sRR hj$t qY WV R$tsj {ts $R RZAs{I PB8 Y Zt{$hI
{Bt R$tsj {{ B BAs$t Y  q R$tsj {A V PBZTstR$RB {$h }BIZ{R Ct
stI CPP  q R$tsjR w{AD VtI s PBZTstR$RB RZAs{B s,R Y I$&t{
Abt {AL stI {A stI RZ}}j$R $ B Y WV tBI w~tsDv~bs 8BIZjsR Y
{Zt j%j $t Y RZAs{B
3$Z ; B}Y$t Y ytt i$ts y
bY 6e # Jx b~e $R Y s$B Abt Y Y8sj %Bjs w1x8z
s BB8 8}sZD stI Y esjk %Bjs wk}${sjjk sABZ 1xzD yt
{B8}s$RBt Y <]uBu{Bt Rkts}${ s$t \{Y # QbQ_ $R s YBZRstI
w$ db6eD $8R R8sjj $t Y tb {${Z$ bY$j Y {BtuBu<]
Rkts}${ s$t \Y{ # Q_bQ $R $tht$vPB 9B 8}Bsj stI R}s$sj
PJZt{$R w$ *]DvIZ B d((0 }BR$$% PIAs{,1 qY$R }BR$$%
PIAs{, sst8t bsR }%$BZRjk ZRI B sj$9 s PsR {ZtT
s8}j$h stI AZ& Rs >;(H 3B tBt9B PJZt{$R Y {BtuBu<]
Rkts}${ s$t $R }B}B$Btsj B {Y wstI Yt{ B j$Y $ttR$kD $t Y
tb {${Z$ IZ B Y 8BIZjsBk &{ BP YB$9BtsjT{jj sZBPIT
As{, qY $ttR$kTI}tIt{$R BP Y {Yss{$R${R BP YR bB
{${Z$R s {B8}sI $t qsAj y
1 qYR Rkts}${ s$tR s BAs$tI Ak R$t Y 8}Bsj stI R}s$sj I$%sT
$%R JZsj B 9B stI I$&t$s$t Y hR stI R{BtI JZs$Bt R}{$%jk
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!L
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR 
n ytt i$ts BIj
qY $tt $ts }PB8R jBb}sRR stI Y$Y}sRR 8}Bsj hj$t stI
sIs}R $R Ikts8${R jB{sjjk $I stI }ssRBj stj$Bt {jjR {$%
Rkts}${ $t}ZR PB8 ABY A$}Bjs stI s8s{$t {jjR AZ }ssRBj {jjR
{$% 8B s8s{$t $t}Z w$ PIPBbsI $tY$A$$BtD >1d dn 1EH
bY${Y s{{BZtR PB Y$ 8B stR$t R}BtR _ssRBjR sjRB Ys%
js ItI$${ hjIR stI s I$%t Ak A$}Bjs {jjR b$Y js ItT
I$${ stI s-Btsj hjIR Yst YBR Ys I$% Y 8$IR >n; nxH bY${Y
s{{BZtR PB Y$ js {}$% hjIR _RZ8sAjk ABY 8$I stI
}ssRBj A$}Bjs {jjR {$% }Rkts}${ s8s{$t $t}Z w$ PIAs{,
$tY$A$$BtD s Y$ 8$tsjR
y Yk}BYR$9 Ys s {Yst $t {jBRITjBB} s$t }BIZ{R 8}Bsj
sIs}s$Bt stI Ys Y$R s$t $R {BtBjjI Ak 8BIZjs$t Y RtY
BP PIAs{, $tY$A$$Bt 3$Z ;s $jjZRsR Y$R $tsj 8{Yst$R8 PB
sIs}$t 8}Bsj Ikts8${R V b$IThjI s8s{$t {jj wGVD 8BIT
ZjsR Y RtY BP PIAs{, w$ }Rkts}${D $tY$A$$Bt s Y
A$}Bjs 8$tsjR w qD GV $R -{$I Ak Ct stI CPP A$}BjsR stI
$tY$A$I Ak Ct stI CPP tsBbThjI s8s{$t {jjR wWVD Vjj YR
Rkts}${ $ts{$BtR Ys% At PBZtI $t st stsB8${sjjk $It$hI
s8s{$t {jj k} {sjjI Vd >1xH qYR {jjR Ys% Y${, ItI$R
s js s-BItI$${ hjI stI s {BZ}jI BY Ak s} ‘Zt{$BtR
<t{ Yk {st $ts stI I$R$AZ R$tsjR s}$Ijk B% s js
ss
k $ttT$ts {${Z$ 8BIj bY${Y bsR 8B$%sI Ak 8}Bsj
sIs}s$Bt sjRB s{{BZtR PB {BtsRTs$t {BtBj $t Y $ts qY
{jsRR${ RZj $R Ys stj$Bt {jj R}BtRR {B8}RR $t s8}j$ZI stI
$8 bYt Yk s I$%t b$Y js stI js R} {YstR $t $ttT
R$k >nE nH z${B stI 7Ys}jk s{{BZtI PB ABY BP YR tBtj$ts
&{R Ak 8BIj$t Y $tt $ts b$Y s Y$Y}sRR 8}Bsj hj
bYBR $8T{BtRst I{sRR b$Y {BtsR >;dH V Y PZt{$Btsj
j%j Y 8BIj y }B}BR Y $R RRt$sjjk $It${sj B Y$R k
{Bt$AZ$Bt $R B 4RY BZ Y tZsj 8{Yst$R8R Ak bY${Y {BtsR
$R 8sRZI stI Y $8T{BtRst $R sI‘ZRI yt Y }B{RR y sRR$t
R}{$h{ BjR B stsB8${sjjk $It$hI $tsj {jjR stI Y$ Rkts}${
{Btt{$BtR
V RkR8Tj%j stsjkR$R BP jBB}Ts$t 8BIZjs$Bt b$Y Y s$I BP Y
AjB{, I$ss8 RYBbt $t 3$Z xs stI Y Ns}js{ stRPB8 %sjR
Ys
7ts )
6
+\XL d
7A{, 7A )
+\XL 6
+\XL d
7A{, 7{ )
+\X
+\XL d
7A{ wdD
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!
d( bsAts  BsYt
+
-
+
-
+
-
s+1τna
1
BT
GC
WA
NA
BC
Ex
ci
te
d NFA
Temporal
Frequency
BT
WFA
In
hb
ite
d
wsD wAD
wsD 7kR8TN%j ]Bt{}U z$RZsj R$tsjR s jskI PB8 {Bt 8$tsj B stT
j$Bt {jj wp]D Ak Y A$}Bjs {jj w ]D qYk s sjRB PI B s tsBbThjI
s8s{$t {jj wWVD bY${Y PB8R ABY ts$%TPIAs{, stI ts$%TPIPBbsI
jBB}R 3IAs{, RtY $R 8BIZjsI Ak s b$IThjI s8s{$t {jj wGVD Ys
{B8}ZR Y I$&t{ Abt PZjjTbs% {$hI wIBZAj sBbRD  q stI WV
R$tsjR wAD 3JZt{k iR}BtRRU WV $tY$A$$Bt j$8$tsR jBb PJZt{$R T
RZj$t $t s Y$Y}sRR R}BtR $t  q Ys YsR Y Rs8 {Bt PJZt{k sR Y
jBb}sRR WV R}BtR 3B PJZt{$R sAB% Y$R {Bt PJZt{k  q -{$s$Bt
IB8$tsR stI Yt{ GV s{$%$k $RR stI $ ABBRR WV $tY$A$$Bt 3B PJZtT
{$R AjBb Y {Bt PJZt{k Bt Y BY YstI WV $tY$A$$Bt IB8$tsR stI
Yt{ GV s{$%$k PsjjR stI $ YBjR WV $tY$A$$Bt
3$Z x ytt i$ts q8}Bsj 3$j$t
PB WV  q stI Y }ssRBj stj$Bt {jj wp]D R}{$%jk bY
+\ # 6+ts, 6 # dbwd L {bsb{bs(D3 w1D
+ts $R Y $8T{BtRst BP WV stI {bsb{bs( $R Y 8BIZjs$Bt BP $R
R}BtR Ak GV bYBR R}BtR $R {bs( PB 9B PJZt{k w$ Rs${
$t}ZD qYZR WV jBb}sRRThjR Y  ] R$tsj bY$j  q Y$Y}sRRT
hjR $vYR hjR Ys% Y Rs8 {Bt PJZt{k bY${Y $R $t%Rjk
}B}B$Btsj B Y {jBRI jBB} $8T{BtRst +\ qYBZY Y I}tT
It{ BP +\ Bt Y 8BIZjs$Bt j%j Y {Bt PJZt{k A{B8R
}B}B$Btsj B GV s{$%$k sR RYBbt $t 3$Z xA
3IPBbsI $tY$A$$Bt }BIZ{R s }Zjk stR$t R}BtR $t }ssT
RBj {jjR bYsR 8$IR bY${Y IB tB {$% PIPBbsI $tY$A$$Bt
Ys% s RZRs$tI {B8}Btt qY$R R$IZsj s{$%$k 67A $t{sRR sR
Y jBB} s$t $R IZ{I B jBb Y {Bt PJZt{kvstI YZR Y
 q R}BtR sRk8}B${sjjk s}}Bs{YR st sjj}sRR hj <Bb% WV:R
R$IZsj BbR $t Y Rs8 bsk stI {st{jR BZ  q:R R$IZsj $t Y
}ssRBj stj$Bt {jj $R}{$% BP Y s$t R$t qYZR s }Zjk
Y$Y}sRR R}BtR $R s{Y$%IvY$R $R $8}BRR$Aj b$Y s ht$Ts$t
ts$% PIAs{, jBB}
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g+
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR dd
qY b$IThjI s8s{$t {jj {tR Y {Bt PJZt{$R BP Y
Y$Y}sRR stI jBb}sRR hjR Bt Y $t}Z R}{Z8 G$Y  quBuGV
stI WVuBuGV Rkts}RR BP JZsj RtY GV:R s{$%$k $R $%t Ak
bbn17bsL ^7A^  {bs
{bs(
^7ts^ ) ( wnD
bY bb $R Y {BZ}j$t RtY Abt GVRvtB8sj$9I Ak Y
Rkts}${ RtYvstI ^7^ $R Y PZjjTbs%u{$hI %R$Bt BP 7 y Ys%
tj{I GV:R js,s {BtIZ{st{ WB${ Ys GV 8BIZjsR Y
$tY$A$$Bt $ {$%R PB8 WV PB8$t st sZBPIAs{, jBB} stsjBBZR
B Ys PBZtI $t <]R 3B jBb R}s$sj PJZt{$R w$ Bt s%sD Y
Ns}js{$st $R {jBR B 9B stI b Ys%
{bs
{bs(
 ^7A^X^7ts^X )
/7A/
/7ts/ )
0
+1ts
1 L d,
bY 7X $R Y jB{sj R}s$sj s%s BP 7 WB${ Ys {bs ) {bs( bYt
 ) ( Yt{ Y jBB}Ts$t $R Zt$k s *] stI 7A ) 7ts ) 7A{b13
7ZAR$Z$t Y$R -}RR$Bt $tB eJZs$Bt 1 k$jIRU
+\ )
+ts
d L
0
+1ts
1 L d

F
+tsb1  U db+ts
db  ( db+ts 3
<t{ Y {Bt PJZt{k db+\ s{,R Y $t}Z PJZt{k  $P $ $R
Y$Y Yst WV:R $t$tR${ {ZTB& PJZt{k db+ts
7Z{Y 8}Bsj sIs}s$Bt {BZjI s{{BZt PB Y %s$s$Bt BP stT
j$Bt {jjR: 8}Bsj Ikts8${R b$Y {{t${$k WZBA$BjB$RR Ys%
BAR%I Ys ABY 8$IR stI }ssRBjR A{B8 8B stR$t b$Y
$t{sR$t {{t${$k stI Y 8$I:R RZRs$tI {B8}Btt I{sRR
>;n d;H p$%t Ys Y $t}Z R}{Z8 RY$PR B Y$Y 8}Bsj PT
JZt{$R b$Y $t{sR$t {{t${$k >dMH Y$R %s$s$Bt $t 8}Bsj
{Yss{$R${R b$Y {{t${$k {st A }BIZ{I Ak s 8}Bsj sIs}T
s$Bt 8{Yst$R8 j$, Y Bt }B}BRI Y
q8}Bsj sIs}s$Bt $t 8k $ttT$ts {${Z$ 8BIj sjRB RZjR
$t s8}j$ZI {B8}RR$Bt B RBT{sjjI {BtsRTs$t {BtBj qY$R {B8T
}RR$Bt $R %$It $P b stRPB8 Y RTIB8s$t JZs$BtR PB 7A stI
7ts weJZs$Bt dD $tB Y $8TIB8s$tU
+ts
d L j
Q7A
Q0
L 7A )
+ts
d L j
Q7A{
Q0
L
7A{
d L j
, w;D
+ts
d L j
Q7ts
Q0
L 7ts )
7A{
d L j
wxD
bY j # {bsb{bs( 3B s Zt$PB8 $ttR$k B% s js ss b$Y
7A{ ) {( 7ts ) 7A ) {(b1 stI {bs ) {bs( y88I$sjk sP Y $ttT
R$k $R R}}I B {d b Ys% 7ts ) {(b1 stI 7A ) {d{(b1 7ZAR$Z$t
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!gg
d1 bsAts  BsYt
Vsq
naI
I na+Ina-
Vn+Vn-
Vcq
Vss1
Vss1 Vss1
cqI
Vaa
na-I na+I
Ibt+ I bt-
Vt+ Vt- Vn+Vn-
Vwa
Vsq
wsD wAD
wsD WsBbT3$jI V8s{$t 7ZA{${Z$U V Pt{ {Zt {{J bY${Y 8s{YR
Y {Bt {Zt:R 8st j%j $R RZAs{I PB8 s {B}k BP {ts }BIZ{I Ak Y
A$}BjsT8$tsj w qD {${Z$ wRYBbt $t 3$Z ;AD stI Y I$&t{ $R {$hI
B BAs$t Ct stI CPP tsBbThjI s8s{$t wWVD R$tsjR w{tsD wAD G$IT
3$jI V8s{$t 7ZA{${Z$U ]B}$R BP Y Ct stI CPP  q w{AD stI WV w{tsD
R$tsjR BAs$tI PB8 Y  q stI WV {${Z$R Ak {Btt{$t s R{BtI stR$RB
$t }ssjjj s RZt, PB8 B 8$BI BtB Y GV tBI w~bsD B -{$ B $tY$A$
$ R}{$%jk W$YAB$t GV tBIR s {Btt{I BY Ak stR$RBR B
8BIj Y$ s} ‘Zt{$BtR
3$Z E B}Y$t Y ytt i$ts yy
YR %sjZR $t eJZs$Bt n k$jIR {bsb{bs( ) w{d  {(b1Dbw{(b1D bY${Y
JZsjR 1Ld bY  # w{d{(Db{( $R Y {BtsR y Ys% sRRZ8I Ys
Y BZT$ts:R 8}Bsj hj$t $R $tht$jk PsR stI $R $ttR$k
sIs}s$Bt $R $tht$jk RjBb PB R$8}j${$k i}js{$t 7A{ b$Y wdLD{(
$R I$%s$% b$Y {(&w0D stI j b$Y 1 L d $t Y JZs$Bt PB 7A
sAB% k$jIR
d
1
+ts
d L 
Q7A
Q0
L 7A )
{(
1
w
d L
+ts
d L 
&w0D
W
3
y $R %$It PB8 Y$R RZj Ys Y $8T{BtRst RYBtR stI Y
I$%$t PB{ {B8}RRR sR {BtsR $t{sRR yt 8k 8BIj Y$R &{
B{{ZR s Y A$}Bjs 8$tsj bY${Y }sRRR $ Bt B ABY RZRs$tI
w8$IT B Tj$,D stI stR$t w}ssRBjT B OTj$,D stj$Bt {jjR
z${B stI 7Ys}jk I$I BAR% {BtsRTs$t {BtBj $t ABY  stI
O stj$Bt {jjR $t Y$ -}$8tR b$Y {sR >nH
V {ZtT8BI ]!7 {${Z$ y IR$tI B $8}j8t $tt $ts
8}Bsj sIs}s$Bt $R RYBbt $t 3$Z ;A y IBR tB $t{jZI PIPBT
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g3
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR dn
Convergence
Divergence
Ganglion Cells
Photoreceptors
Bipolar
Cells
Neuron
1/4 Inner Retina
Current-
Mirror
Integrator
Outer Retina
142λ = 85.2µm
153λ =
 91.8µ
m
C H WA
N
A
Photo-
transistor
wsD wAD
wsD y8s Vsk V{Y${ZU  $}Bjs {jjR bY${Y {Btt{  }YBB{}BR B
; stj$Bt {jjR wBt BP s{Y k}D RZARs8}j Y $8s Ak s Ps{B BP ; V
{}B $Y RZ}}j$R $R bB $It${sj BZ}Z {ZtR B Bt A$}Bjs {jj B
B bB t$YAB$t {jjR 7s$t b$Y st ]  ] {}B ssk b tI Z}
b$Y ;]b1]b1 stj$BtT{jj sskR wAD _$-j NskBZU qY }$-j YsR n !7
stR$RBRU M $t Y BZ $ts E $t Y $tt $ts stI dE $t Y tZBtv}jZR 
stR$RBR $t Y IjsTRZ{ZR wb$Y s {B88Bt qTRYs}I sD Ys {Btt{
{}B w]D YB$9BtsjT{jj w<D stI b$IThjITs8s{$t {jj wGVD tBIR B Y$
R$- tsR t$YABR =tj$, Y R{Y8s${ $t 3$Z 1A Y }YBBstR$RB:R
{Zt $R 8$BI hR qY $ttT$ts {${Z$ $R R}sI s{BRR PBZ }$-jR b$Y
E stR$RBR $t bB BP Y8 stI x $t Y BY bB PB s Bsj BP 11 qY RZA{${Z$
RYBbt Y }BIZ{R Y BtTRZRs$tI BZ}Z w$ {tsL $t 3$Z EsD yt bB BP
Y }$-jR s }BjkdT}Bjk1 {s}s{$Bvss{YI B Y tsBbThjI s8s{$t tBI
wWVDv}js{R Y bjjTstR$RB sAB% Y {ZtT8$B $tsB _$-jR s
$jI Y-sBtsjjk Ak 4$}}$t YBR $t %k BY {BjZ8t %${sjjk
3$Z  z$R$Bd ]Y$} *R$t
bsI WV $tY$A$$Bt BtB stR$t p]R W%YjRR j$, Y $ts $
}BIZ{R s Y$Y}sRR R}BtR Ak }js{$t s jBb}sRR hj $t s ts$%
PIAs{, jBB} qYZR {Bt PJZt{$R BP Y Y$Y}sRR stI jBb}sRR
R}BtRR s sZB8s${sjjk 8s{YI qB {B8}s Y t$R BP Y
Y$Y}sRRT stI jBb}sRRThjI R$tsjR $ PZjjTbs% {$hR Y8 s,R
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!gp
d; bsAts  BsYt
Y I$&t{ stI $tsR $ B% R}s{ ZR$t sII$$Btsj {${Z$k
RYBbt $t 3$Z E
yt {BtsR s R$8$js $8T{BtRst sIs}s$Bt R{Y8 }B}BRI Ak
N$Z ZRR R}ss Y$Y}sRR stI jBb}sRR hjR $tsR Y I$&T
t{ Abt Y$ }s, R}BtRR B% $8 stI sI‘ZRR Y$ $8T
{BtRstR I${jk Ak {Yst$t Y s8}j$hR: A$sR {ZtR >1H qY$R
R{Y8v$8}j8tI b$Y s %BjsT8BI {${Z$vJZ$R Y s8}j$T
hR: stR{BtIZ{st{R B A 8s{YI stI sIs}R B% R%sj {k{jR
7$t{ Y I 8B%R Bt sP s R$tj R}BtR {k{j $ $R $8}sT
$% Ys sIs}s$Bt B{{Z $tRststBZRjk stI Y$R $tPB8s$Bt }B}T
ss JZ${,jk B t$YAB$t {jjR  BY BA‘{$%R s s{Y$%I Ak 8k
$tB8B}Y${ {${Z$
k $ttT$ts {${Z$ 8BIj {B8}ZR R$tsj tk s}$Ijk Ak
ZR$t R}s$sj $ts$Bt R$t{ PB s 8B%$t R$8ZjZR sjj }YsRR BP Y
R}BtR s s%s$jsAj s I$&t jB{s$BtR s Y Rs8 $tRst VtI
$ ZRR Y Rs8 s%s$t tbB, B I$R$AZ Y RZjR JZ${,jk
qY$R {Bjj{$% {B8}Zs$Bt sjRB 8s,R Y $tB8B}Y${ s}}Bs{Y
8B BAZR {B8}sI B }s,TI{$Bt =tPBZtsjk $R ]!7
$8}j8ts$Bt $t z$R$Bd YsR s jBbTPJZt{k 8}Bsj $tRsA$j$kv
BY b$Y BY RYB{B8$tRvYs bsR I$R{B%I IZ$t R$t
; ]Y$} *R$t stI qR$t
y IR$tI stI PsA${sI s ;x1;M stj$BtT{jj {Y$} {sjjI z$R$Bd
$t s d1 8 w	 ) (3E 8D IBZAj }Bjk IBZAj 8sj tTbjj ]!7
}B{RR $R I$ R$9 $R 31x  3E881 z$R$Bd:R s{Y${Z stI }$-j
jskBZ s IR{$AI $t 3$Z  es{Y }$-j $t{jZIR st sIs}$% R$j${Bt
tZBt Ys tsR R}$,R >H bY${Y s sI BZ Ak st sRkt{YBtBZR
sIIRRT%t stR8$ $tPs{ >ddH pstj$BtT{jj k} $R IT
8$tI Ak I{BI$t Y N7 :R BP Bb stI {BjZ8t sIIRRR z$R$Bd
bsR ZRI $t s sjT$8 8B$Bt }B{RR$t s}}j${s$Bt sR IR{$AI
$t 7{$Bt x
yt sII$$Bt B YB$9BtsjT{jj sZBPIAs{, $t Y BZ $ts stI
s8s{$tT{jj jBB}Ts$t 8BIZjs$Bt $t Y $tt $ts z$R$Bd 8BIjR
{BtuBuA$}Bjs {Bt%t{ bY${Y 8s,R Y {}$%ThjI {t
8B psZRR$stTj$, >nMH V{{BI$t B 8k R$8Zjs$BtR Y R} PT
JZt{k BjjTB& Ys RZjR }BIZ{R E(I stZs$Bt s nx $8R
Y }s, R}s$sj PJZt{kv{B8}sI B n1 $8R Y }s, b$YBZ
{Bt%t{ <$Y R}s$sj PJZt{$R 8ZR A j$8$tsI B }R%
Y R$tsjuButB$R s$B sP Y$Y}sRR 8}Bsj hj$t sR YR {B8T
}BttR }BIZ{ }B}B$Btsjk Y$Y 8}Bsj PJZt{$R bYt Y
R$8ZjZR 8B%R 3ZY R$tsjuButB$R tYst{8t 8sk A sj$9I
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g<
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR dx
wsD wAD
wsD N$Y R}B Rs$Btsk wjB{sI bY Y R$tj s{$% yt{sR’t {jj $RDU
$t {jjR }${, Z} Y $t{sRI R$tsj s Y R}B:R jB{s$Bt bY$j$PP {jjR }${, Z}
Y I{sRI R$tsj $t RZBZtI$t $Bt IZ B jssj $tY$A$$Bt 3$-IT}st
tB$R IZ B stR$RB 8$R8s{Y $R sjRB %$It wAD N$Y R}B 8B%$t Z} stI
B Y $YU yt{sR’t {jjR }${, Z} Y $t{sRR s Y -{$sBk {t:R
jsI$t I stI s Y $tY$A$Bk RZBZtI:R s$j$t I bY$j -{sR’t
{jjR }${, Z} Y I{sRR s Y $tY$A$Bk RZBZtI:R jsI$t I stI -{$sBk
{t:R s$j$t I qY 8st R}$, s bsR x R}$,R\tZBt\R{
3$Z M iR}BtR BP i$tB8B}Y${ ]Y$} B N$Y 7}B
Ak {Bt%t{ s Y stj$BtT{jj j%j bY${Y y s8 k B $t{jZIv$
bBZjI sjRB }BIZ{ Y }ssRBj {jjR: js {}$% hjIR
z$R$Bd IBR tB $t{jZI Rkts}${ $ts{$BtR s Y stj$BtT{jj
j%j YR b$jj A sIII $t Y t- %R$Bt =tj$, $t 3$Z ds $R
Ct stI CPP stj$Bt {jjR s I$%t Ak tsBbThjI s8s{$t wWVD
R$tsjR w{ts $t 3$Z EsD bY$j $R yt{sR’t stI -{sR’t
stj$Bt {jjR s I$%t Ak A$}BjsT8$tsj w qD R$tsjR w{A $t 3$T
Z ;AD *$%$t sjj PBZ stj$Bt {jj k}R b$Y  q R$tsjR stI sII$t
PIPBbsI WV $tY$A$$Bt BtB Y stR$t {jjR j$, Y $ts IBR
b$jj 8s, Y$ R}BtRR 8B stR$t qYZR YR stj$BtT{jj j%j
Rkts}${ $ts{$BtR RZj $t s 8B ^{$t t{BI$t sR Yk 8B%
IZtIst jBbTPJZt{k R$tsjR
z$R$Bd:R j$YTR}B R}BtRR s RYBbt $t 3$Z M YR 8sRZT
8tR I8BtRs Y &{R BP YB$9BtsjT{jj w<]D stI s8s{$tT{jj
$tY$A$$Bt <]R $tY$A$ t$YAB$t R}s$sj jB{s$BtR $%$t $R B
Y $tY$A$Bk RZBZtI bY${Y $R %$It $t Y $PP R}BtR GY$j
WVR $tY$A$ PB{sjjk AZ b$Y s Ijsk 8$ts$t Y R}BtR $t Y
yt{sR’t stI -{sR’t {jjR <Bb% Y R}B R{s}R Y$R
8}Bsj jssj $tY$A$$Bt bYt $ 8B%R $%$t $R B yt{sRT
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!gx
dE bsAts  BsYt
Speed, ν
λ
Space
Space
Space
λ/4
Spatial
Bandpass
Temporal
Highpass &
Lowpass
Halfwave
Rectification
Speed, ν
λ
Space
Space
Space
λ/4
Spike Raster
Spike Histogram
0.3s
20ms bins
OFF-Sus (--) ON-Sus (++) OFF-Trans (+-)ON-Trans (-+)
Motion
All cells in Column 25
Time
Time
wsD wAD
wsD e-}{I iR}BtRRU  stI}sRR R}s$sj hj$t }sRRR s }s${Zjs bs%jtY
	 stI ‘{R Y BYR <$Y}sRR stI jBb}sRR 8}Bsj hj$t stRjsR Y
R}BtR $t R}s{ Ak 	b; <sjPTbs% {$h{s$Bt }BIZ{R s RJZt{ BP PBZ
R}BtRR Ys }s, 	b; s}s {B$t{$I$t b$Y Y yt{sR’t wkjjBbD Ct
wtD I{sR’t wAjZD stI CPP wID }sR BP Y {k{j i%R$t Y
I${$Bt %RR Y 8}Bsj {BtsR $t{Yst$t Y kjjBb stI AjZ T
R}BtRR wAD !AR%I iR}BtRRU 7}$, s$tR }BIZ{I $t R}BtR B %${sj
AsR 8B%$t s d1H\R wJZsjR n1 }$-jR\RD b {BII PB8 ; ;x tZBtR $t
Y Rs8 {BjZ8t *Z$t Y$R 1ExR {BI$t s{Y tZBt hI dn R}$,R Bt
s%s qY Y$RBs8 bY${Y {B8A$tR sjj Y R}$, s$tR PB8 Y$R R$tjT$sj
8Zj$}jTtZBt {BI$t {Bth8R Ys Y PBZ stj$Bt {jj k}R }B%$I s
JZsIsZ }Rts$Bt
3$Z  7}$, isRR stI <$RBs8R PB B%$t eIR
’t stI -{sR’t R}BtRR s Y jsI$t stI s$j$t IR BP
Y -{$sBk {t stI Y $tY$A$Bk RZBZtI qY $R {BtR$IT
sAj %s$sA$j$kvR}{$sjjk s8Bt Y RZRs$tI {jjRvIZ B stR$RT
B 8$R8s{Y bY${Y bsR RkR8s${ }BIZ{$t R$s$BtR B$tI s
sABZ n( IR PB8 %${sj j$, YBR IR{$AI $t >nnH
V sR }jB BP R}$, s$tR {BII PB8 tZBtR $t s R$tj {BjZ8t
$R RYBbt $t 3$Z A =tPBZtsjk {BRRsj, tII B 8s, sjj
Y tZBtR h bYt s {s$t s{$%$k j%j bsR -{II RB y YsI
B ,} Y$ 8st h$t sR AjBb d(<9vR%sj $8 jRR Yst
$t Y sj $ts W%YjRR Y RJZt{ $t bY${Y Y PBZ k}R
h $R sR }I${I $t 3$Z s qstR$t {jjR s 8B Rkt{YBt$9I
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!gE
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR d
Yst RZRs$tI BtR $tI${s$t Ys Y$ $t}ZR s jsv8}Bsj
sIs}s$Bt IBR tB s}}s B A bB,$t sR -}{I VjRB Y R{BtI
YsjP BP Y R}BtR RJZt{ $R IjskIv$tI${s$t $Y s Ps{Bk
}$BI wZtj$,jkD B AjZ$t $t Y BZ $ts bY${Y B{{ZR bYt $R
8}Bsj AstIb$IY $R -{II
y -}{I B ZR Y %s$sAj {ZtTs$t Abt Y {$h stI
Y RZAs{B $t 8k $tt $ts {${Z$ wR 3$Z ;AD B 8BIZjs
Y jBB}Ts$t AZ Ys }B%I PZ$j qY {ZtR $t Y RZAs{B
s \bs{A b$Y \bs # w~}tL~J~bsDbJx  bY ~}t s{{BZtR PB
ZtJZsj }3eq stI t3eq {ZtR bYt ~J ) ~bs IZ B I$&t{R
$t ABIkT&{ stI 9BTA$sR {ZtR }$t $t 8$tI Ys Y Is$t
{BtIZ{st{ /I BP Y RZAs{B:R BZ}Z stR$RBR $R }B}B$Btsj
B Y$ {Zt j%jR b htI Ys Y %Bjs {Yst 8ts }BIZ{I s
tBI ~ts PB s $%t {Zt I$&t{ 7A # {AL  {A $RU
8ts )
\bs7A
/I
)
\bs7A
\bsw{AL L {ADb~e
)
7A
{AL L {A
~e3
y $R $tI}tIt BP Y {ZtTs$t \bs
7Z}$R$tjk %sk$t ~bs IBR tB I${jk $t4Zt{ Y js$BtRY$}
Abt Y tsBbThjI s8s{$t stI A$}Bjs 8$tsj R$tsjR $t 8k
{${Z$ ytPs{
7ts ) /88ts )
~e
Jx
{ts
{AL L {A
7A,
bY /8 ) ytsbJq $R Y PIAs{, I%${:R stR{BtIZ{st{ <t{
B 8BIZjs Y jBB} s$t b 8ZR {Yst $Y {ts B {A # {ALL
{A {ts Y tsBbThjI s8{$t {Zt:R 8st j%j $R R Ak {{J
Y 8st {Bt {Zt j%j bY${Y $R {BtRst wR Ak ~{J $t 3$Z 1D
<Bb% b {st $t{sR Y 8st A$}Bjs 8$tsj R$tsj j%jR
{A Ak $t{sR$t ~bs stI YAk IZ{ Y jBB}Ts$t qY$R IT
}tIt{ s$RR A{sZR Y {$h:R AYs%$B $R IR{$AI Ak Y
PBjjBb$t {${Z$ JZs$BtR >xHU
{AL{A ) {
1
AJ
{AL  {A ) {{  {ts,
bY {AJ ) {(
~bsb1Jx 3 {A b$jj Ys% B A R%sj YZtII $8R
js Yst {ts B s{Y$% s jBB}Ts$t BP Zt$k IZ B Y js s$B
Abt Y RZAYRYBjI !7 stR$RB:R stR{BtIZ{st{ stI $R
Is$t {BtIZ{st{ w$ ~obJx D  Z BP {BZR Y 8st {ZtR
Y8Rj%R sjRB {Bt$AZ B b$IThjI s8s{$t -{$s$Bt <t{
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g
dM bsAts  BsYt
160 Photoreceptors
40
Ganglion
Cells
1 DS Cell
0.5 1 1.5 2 2.5
Response
(mV)
Speed
(rps)
300
350
400
450
Response
(mV)
300
350
400
450
250
0.5 1 1.5 2 2.5
Speed
(rps)
Response
(mV) vs
Orientation 200
100
-100
-200
300
-100-200 100 200 300
i$tsj B}s$BtRvAstI}sRR R}s$sj hj$t stI Y$Y}sRR 8}Bsj hj$tv
{B8}Z Y sI$t $t R}s{$8 sRRZ8$t Y AstI}sRR }sRRR Btjk Y
bs%jtY 	 stI Y jBb}sRR 8}Bsj hj {B8}tRsR PB Y Y$Y}sRR: RsT
Zs$Bt sAB% db+ wZ}}TjP }stjD qY s8}j$ZI BP Y sI$t:R }B‘{$Bt
BtB Y %{B w	, +D $R BAs$tI Ak RZ88$t R$tsjR PB8 PBZ k}R BP stj$Bt
{jjR 	b; s}svbB }js{R sbsk $t BZ {sR wjBbTjPD qYR R}s$sj JZsIsZ
}YsRTRY$PR 8s{Y Y stj$Bt {jjR: 8}Bsj JZsIsZ }YsRTRY$PR bYt s
Ajs{,ubY$ I 8B%R $t Y I${$Bt RYBbt stI Yt{ sjj PBZ R}BtRR }s,
R$8ZjstBZRjk sRZ8tR %sj s {js }Pt{ PB {BtsR }Bjs$k stI
8B$Bt I${$Bt $t s s {jj b$Y Y$R {}$% hjI PB R}IR PB8 ; B
;(H\RvJZ$%sjt B d( B d( }$-jR\R wZ}} $YD V Y AR R}I $R
I${$BtTZt$t $R ABsI stI {tI sBZtI E(H wjBb $YD
3$Z d( *${$BtT7j{$% WZBtR
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!gL
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR d
Y s$B {tsbw{AL L {AD 8ZR 8s$t {jBR B Zt$k bY${Y 8stR
Ys Y s$t RskR js
qY b$IThjI s8s{$t tbB, {sttB s{Y JZ$j$A$Z8 s *] $P
Y jBB}Ts$t $R Y$Y A{sZR Y A$}BjsT8$tsj R$tsj $R stZsI
Ak Y jBB} s$t V{{BI$t B Y YBk 7A ) 7ts ) 7A{bwd L jD s
*] bY j $R Y 8BIZjs$Bt  Z Y b$IThjI s8s{$t $R -{$I
Ak 7A stI $tY$A$I Ak j7ts <t{ s *] -{$s$Bt stI $tY$A$$Bt s
Asjst{I bYt j ) d GYt j $R js GV $R $tY$A$I bYt% Y
{Bt {Zt I%$sR R$t$h{stjk PB8 Y 8st R$t{ /7ts/  /{{{{J/
stI /7AL/  ( VtI Yt{ ~bs $t{sRR IZ{$t {Zt j%jR $t Y
RZAs{B bY${Y %tZsjjk IB} AjBb Y js,s {ZtR
NBbTPJZt{k BR{$jjs$BtR s$R bYt Y RZAs{B:R {Zt s
B%bYj8I Ak js,s {ZtR VRRZ8$t js,s PB8 ~II B ~ts
IB8$tsR $ {YsR Y {s}s{$B IZ{$t {ts yP {ts ) {{ k {{J
$t$$sjjk $tY$A$$Bt I{sRR bY$j -{$s$Bt $t{sRR ]BtRJZtjk
~bs %tZsjjk }Bjs$9R RB$t {Zt j%jR $t Y RZAs{B
bY${Y I$R{YsR ~bs stI $t$$sR stBY {k{j ejR $P {ts ) {{ c {{J
ABY -{$s$Bt stI $tY$A$$Bt $t{sR AZ $tY$A$$Bt 8s$tR IB8$T
tst <t{ ~bs t% }Bjs$9R VRRZ8$t js,s B BZtI IB8T
$tsR Bt Y BY YstI ~bs R$jj $Y BR{$jjsR B $R }8sttjk
$tY$A$Iv$ $R ‘ZR Ys Y $tJZsj$$R PB {{ s %RI
3B tBtRs${ $8sR b bBZjI -}{ Y $tRsA$j$k B I$Rs}}sv
$ I$I tB RYBb Z} $t R$8Zjs$BtR qY$R bsR $tII Y {sR qB IT
8$t YBb Y jBB}Ts$t stI Y $8T{BtRst {Yst j ZR Rs b$Y
Y ]N JZs$Bt PB tBI ~tsU
g
Q8ts
Q0
L /I8ts ) \bs7A3
7ZAR$Z$t 8ts ) 7tsb/8 stI /8 ) {tsbJq $%R
gJx
{ts
Q{ts
Q0
L
\bsw{AL L {AD
{ts
Jx
~e
7ts ) \bs7A3
VR Y {$h tRZR Ys 7A ) 7{  7ts b BAs$t Y PBjjBb$t
I$&t$sj JZs$BtR PB 7ts stI 7AU
+ts
\bs
Q7ts
Q0
L wd L 6D7ts ) 7{,
+ts
\bs
Q7A
Q0
L 7A )
+ts
\bs
Q7{
Q0
L 67{,
bY +ts # gJx b{ts stI 6 # wJx b~eDww{ALL {ADb{tsDU d qY
I$&t$sj JZs$Bt PB 7A bsR BAs$tI Ak RZAR$Z$t 7ts ) 7{  7A
$tB Y 7ts JZs$Bt
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!g
1( bsAts  BsYt
qYR {${Z$ JZs$BtR I$& PB8 Y 8BIj JZs$BtR weJZs$BtR ; stI xDv
Y {${Z$:R {Bt {Zt 7{ bY${Y $R Y stsjB BP Y 8BIj:R A$}BT
js {jj {Zt 7A{ $R tB 8BIZjsI !tjk Y $8T{BtRstR s
8BIZjsIvIZ B Y {Yst$t Is$tT{BtIZ{st{v8Z{Y sR $t N$Z:R
s}}Bs{Y >1H 7$t \bs ) +ts JZsj$9R Y I$%$t PB{R PB YR
bB JZs$BtR bYt Y 8}Bsj PJZt{k $R  8s,$t Y s8}j$ZIR
BP 7A stI 7ts Y Rs8
x *{$t B$Bt *${$Bt
qY PBZ stj$BtT{jj k}R R}BtI B s 8B%$t I $t RBk}I
RJZt{R bY${Y 8s, $ }BRR$Aj B I$R$tZ$RY IR BP Bt {BtsR
B Y BY 8B%$t $t Bt I${$Bt B Y BY Vt -s8}j $R RYBbt
$t 3$Z vRbs}}$t I stI t B kjjBb stI AjZ }BIZ{R Y
BY Y RJZt{R =R$t z$R$Bd sR s PBttI I${$BtTRj{$%
w*7D {jjR {st A AZ$j R$8}jk Ak b$$t Z} YR PBZ I$R$t{ {}T
$% hjIR ZR$t %$Zsj {Btt{$BtR >d(H sR RYBbt $t 3$Z d( GYs
-s{jk IB RZ{Y *7 {jjR {B8}Z2 VtI bYs $R Y &{ BP 8}Bsj
sIs}s$Bt2
qB {B8}Z I${$Bt BP 8B$Bt b {st }B‘{ Y sI$t $t
R}s{$8 n{w?, 0D # w({b(?, ({b(0D BtB Y %{B w	, +D bY
Y ?Ts-$R $R }}tI${Zjs B Y I bY${Y 8B%R $t Y }BR$$%
? I${$Bt b$Y %jB{$k " # w({b(0Dbw({b(?D qYs $R
w	, +D N n{w?, 0D ) 	({
(?
L +
({
(0
) w	L +"D
({
(?
3
<t{ bYt 	 stI " Ys% Y Rs8 R$t wY }PI I${$BtD Y
}B‘{$Bt:R s8}j$ZI $R js VtI bYt 	 stI " Ys% B}}BR$ R$tR
wY tZjj I${$BtD Y }B‘{$Bt:R s8}j$ZI $R R8sjj
G {st 8s-$8$9 Y }B‘{$Bt Ak sIs}$t $Y Y jtY {BtT
Rst 	 B Y $8T{BtRst + B 8s, w	, +D }B$t sjBt Y sI$t
qB IB Y$R b 8ZR JZsj$9 Y R}s$sj stI 8}Bsj {B8}BttR BP
Y }B‘{$BtU
eeee	({(?
eeee )
eeee+ ({(0
eeee3 	+ )
eeee ({b(0({b(?
eeee # "3
yt RB IB$t b BAs$t s R}BtR BP 1	w({b(?D $t Y }PI I${$Btv
$tI}tIt BP R}IvstI Y R}BtR $t Y tZjjTI${$Bt I$Rs}T
}sR qY $8T{BtRst sIs}s$Bt %R$Bt BP Y$R Rsk $R s{{B8T
}j$RYI Ak 8k $tt $ts 8}Bsj sIs}s$Bt 8{Yst$R8 bY${Y s{R
B JZsj$9 Y$Y}sRR stI jBb}sRR R}BtRR wR 3$Z ;sD
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3+
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR 1d
qstRjs$t Y AstI}sRRThjI $8s Ow?, 0D Ak 	b; $t Y tT
s$% ? I${$Bt k$jIR Y R}s$sj I$%s$%vR{sjI Ak 	b1$ qB
BAs$t Y$R s}}B-$8s RZj sRRZ8 Ys Y R}s$sj hj }sRRR
Y PJZt{k 1$b	vstI ‘{R sjj BY PJZt{$R yt Ys {sR Y
I$%s$% $R
(O
(?
)
(
(?
R$t
w
1$?
	
 "0
W
)
1$
	
{BR
w
1$?
	
 "0
W
)
1$
	
Ow? 	b;, 0D3
<$Y}sRR 8}Bsj hj$t k$jIR st $8s Y}w?, 0D Ys $R Y
8}Bsj I$%s$% BP s jBb}sRR hjI %R$Bt j}w?, 0D BP Y B$$tsj
$8svR{sjI Ak +b1$ qB BAs$t Y$R s}}B-$8s RZj sRRZ8 Ys
Y Y$Y}sRR stI jBb}sRR hjR Ys% Y Rs8 {Bt PJZt{k 1$b+ 
yt Ys {sR 8s,$t ZR BP Y Ns}js{ stRPB8 Y I$%s$% $R
R
F
(j}
(0
k
) XIj}wXDOw?, XD )
1$
+
IY}wXDOw?, XD )
1$
+
R\Y}w?, 0Di
R$t{ Y hjR: stRP PZt{$BtR s jsI AkIY}wXD ) +XIj}wXDb1$
$P Y PJZt{k $R $t <9 <t{ b BAs$t st -s{ 8}Bsj I$%s$%
$P b }js{ Y B$$tsj $8s b$Y Y jBb}sRR hjI Bt
qYPB B BAs$t Y }B‘{$Bt BP Y R}s{$8 sI$tn{w?, 0D
BtB w	, +D }sRR Y stRjsI AstI}sRRTR}s$sjThjI $8s YBZY
s jBb}sRR 8}Bsj hj stI Y ZtstRjsI $8s YBZY s Y$YT
}sRR 8}Bsj hj stI RZ8 Y$ BZ}ZR BY wR 3$Z d(D
VtI 8s-$8$9 Y }B‘{$Bt Ak JZsj$9$t Y BZ}Z s8}j$ZIR BP
YR bB hjR YBZY 8}Bsj sIs}s$Bt qY$R sIs}s$Bt 8s,R
Y $ts -JZ$R$jk RtR$$% B 8B$Bt Ak 8s{Y$t Y $tt $ts:R
Ijsk B Y $8TBPT4$Y s{BRR BZT$ts {}$% hjIR y $8}jT
8tI Y$R sjB$Y8 Ak b$$t Z} z$R$Bd:R stj$Bt {jjR B R$j${Bt
tZBtR Bt s R{BtI tZB8B}Y${ {Y$} >H sR RYBbt $t 3$Z d( y
8sRZI {js }Pt{R PB {BtsR }Bjs$k stI 8B$Bt I${$Bt
PB R}IR R}stt$t Bt I{sI %t YBZY 8}Bsj sIs}s$Bt bsR
tB bB,$t {B{jk
qY$R $tB8B}Y${ 8B$Bt sjB$Y8 $R s }s{${sj %R$Bt BP GsT
RBt stI VYZ8sIs:R <$jATstRPB8TAsRI 8BIj BP YZ8st %$RZsjT
8B$Bt RtR$t >;;H yt Y$ 8BIj Y R}s$sjjk stI 8}Bsjjk AstIT
}sRR hjI $8s $R <$jATstRPB8I R}s$sjjk stI 8}Bsjjk stI
RZ88I b$Y $RjP V <$jA stRPB8 }YsRTRY$PR s{Y PJZt{k
{B8}Btt Ak (Hv$R s8}j$ZI 8s$tR Zt{YstI y s}}B-$8s
s R}s$sj <$jA stRPB8 Ak stRjs$t Ak 	b;vs }YsR I$&t{
BP -s{jk (H PB Y }s, PJZt{k VtI y s}}B-$8s s 8}BT
sj <$jA stRPB8 Ak JZsj$9$t Y Y$Y}sRR stI jBb}sRR BZ}Z
s8}j$ZIRvbY${Y Ys% s }YsR I$&t{ BP -s{jk (H e$ttT
]Z88$tR  sj:R $8}j8ts$Bt BP VIjRBt stI  t:R >dH {jBRjkT
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3g
11 bsAts  BsYt
jsI R}s$B8}Bsj tk 8BIj $R JZ$ R$8$js >1( dHvAZ $
js{,R Y sIs}$% 8}Bsj Ikts8${R }B%$II Ak Y <$jA stRT
PB8
E ]Bt{jZR$BtR
y %RTt$tI BZ stI $tt $ts 8${B{${Z$R stI 8B}YI
Y8 $tB ]!7 {${Z$R B $8}j8t }ssjjj %$RZsj }sYbskR Bt s
R$j${Bt {Y$} qYR 8${B}Bb {ZtT8BI $tB8B}Y${ {${Z$R s
Ps$jk {B8}s{ sjjBb$t R%sj j%jR BP }B{RR$t B A }PB8I s
Y PB{sj }jst  k B$t s R} PZY Yst }%$BZR $tB8B}Y${
{Y$}R > H stI $t{jZI$t $ttT$ts }B{RR$t y 8BIjI Y PBZ
}IB8$tst stj$BtT{jj k}R $t Y }$8s $ts
yt sII$$Bt B $8}B%$t R}$,T{BI$t ^{$t{k YR R}{$sj$9I
%$RZsj {YsttjR }B%$I 8B BAZR }$8$$%R PB {B8}Z$t B}${sj
4Bb Yst I$&t$s$Bt stI I$%$R$Bt bY${Y 8BR sI$tTAsRI sjT
B$Y8R {sjj PB >11 nH VIs}$% $ttT$ts 8}Bsj Ikts8${R
-tI Y Ikts8${ st PB 8B$Btv‘ZR j$, sIs}$% BZT$ts
s8}j$h{s$Bt -tIR Y Ikts8${ st PB $ttR$k =tPBZtsjk
8k }Rt IR$t Ps$jI B 8BIZjs Y jBB}Ts$t y s8 IR$t$t $
B {$Pk Y$R W%YjRR stI IR}$ -8jk j$8$I 8st h$t
sR BP x<9 y I8BtRsI I${$BtTRj{$%$k B% Bt I{sI BP
R}I
V{,tBbjI8tR
y bsR s IB{Bsj RZIt s ]sj{Y $t ]s% sI:R jsA bYt y AZt
Y$R }B‘{ bY $ bsR PZtII Ak !Wi *Vi_V stI W73:R ei]
_Bs8 y $R {Ztjk PZtII Ak RsTZ} PZtIR PB8 =t$%R$k BP
_ttRkj%st$s:R et$t$t stI I${sj 7{YBBjR wYBZY Y ytR$Z
BP I${$t stI et$t$tD stI Y GY$s, 3BZtIs$Bt y Yst,
sRsY$I WB8Zs eIZsIB iBR z$Isj stI iZht zstiZjjt PB Y$
Yj} $t }Bs88$t Y }B‘{$%ThjI }B{RRB ABsI B $8}j8t
*7 {}$% hjIR s Y dM qjjZ$I WZB8B}Y${ et$t$t
GB,RYB}
iPt{R
d VIjRBt e < stI F i  tU dMx 7}s$B8}Bsj etk BIjR BP Y
_{}$Bt BP B$Bt: F !} 7B{ V8 1w1D 1M;u1
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!33
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR 1n
1 VtIBZ V p stI  V  BsYtU dM 7ktY${ WZsj ]${Z$R ZR$t
]ZtT*B8s$t 7$tsj i}Rts$BtR: WZsj ]B8}Zs$Bt d ;Mux(d
n VtIBZ V p stI  V  BsYtU d;s V ;M((( }$-j x(((( stR$RB
R$j${Bt $ts $t {ZtT8BI RZAYRYBjI ]!7: ytU _B{ nY $IbR
7k8}BR$Z8 Bt ]${ stI 7kR NsPsk NBZ$R$sts }} ud(1
; VtIBZ V p stI  V  BsYtU d;A WZsj ytPB8s$Bt _B{RR$t
wyyD: ytU  yR8s$j stI q 3$9 wIRDU VtsjB zN7y 7$tsj stI ytPB8s$Bt
_B{RR$t {psbT<$jj ]Ys} M
x VtIBZ V p stI  V  BsYtU dE qstRj$ts ]${Z$R $t 7ZAYRYBjI
!7: F VtsjB ytsI ]${ 7$ _B{  d;dudEE
E V${, F stI W iIj${YU d1 GYs IBR Y $ts ,tBb sABZ tsZsj
R{t: WZsj ]B8}Zs$Bt ;w1D dEu1d(
  BsYt  VU dEs i$tB8B}Y${ z$R$Bt 7kR8R: ytU ${BtZB:EU
3$PY yt ]BtP WZsj WbB,R stI 3Z99k 7kR8R NBR Vjs8$BR ]V
M  BsYt  VU dEA i$tB8B}Y${ z$R$Bt 7kR8RU i%R et$t$t Y
zAs i$ts: _Y* YR$R ]sj$PBt$s ytR$Z BP q{YtBjBk _sRsIts
]V
  BsYt  VU d qY i$tB8B}Y${ V}}Bs{YU _$-jT_ssjjj VIs}$%
V8}j$h{s$Bt 3$j$t stI +Zst$9s$Bt: VtsjB yt ]${ stI 7$ _B{
dn xnuEM
d(  BsYt  VU ds sRR$% ]Btt{$%$k  bt WZB8B}Y${ ]Y$}R
=R$t VIIRRTe%tR: yt }}ss$Bt
dd  BsYt  VU dA V qYBZY}ZT!tT*8stI VIIRRTe%t qstR8$
PB WZB8B}Y${ ]Y$}R: ytU ]BtPt{ Bt VI%st{I iRs{Y $t zN7y NBR
Vjs8$BR ]V
d1  BsYt  V stI V VtIBZU dd V {BtsRTRtR$$% $ts b$Y {$}BT
{sj Rkts}RR: ytU F e BBIk wIDU VI%st{R $t tZsj $tPB8s$Bt }B{RR$t
; zBj ; 7st sB ]V
dn ]BYt e stI _ 7j$tU dd ${B{${Z$k jsI B Y {}$% hjI
{t BP Y BtTAs stj$Bt {jj: F WZB}YkR$Bj Exw1D nx1u
d; ]Bt N F stI e s}jstU dx i{}$% hjIR BP _ stI  stj$Bt {jjR
s{BRR Y }$8s $ts: z$R$Bt iR nxwdD u1;
dx ]Bt N F  _Z}Zs stI  sjU dM; iR}BtR %s$sA$j$k $t $tsj
stj$Bt {jjR BP }$8sR: _B{ Wsj V{sI 7{$ = 7 V (wdD Md1Mun(
dE *jAZ{, q stI ] V sIU d; _YBB{}B ]${Z$ b$Y G$I *kts8${
ist: ytU _B{I$tR BP Y ytts$Btsj ]${Z$R stI 7kR8R $t
d *$tBt V  stI _ Ntt$U dM; 7}s$sj stI 8}Bsj {BtsR RtR$T
$%$$R BP tZBtR $t jssj t${Zjs tZ{jZR BP 8s{sJZ: F _YkR$Bj wNBtID
nx 1du;(
dM e{,  _ stI p  Z{YRAsZ8U dn e^{$t {BI$t BP tsZsj $8T
%sk$t $8sR $t Y sjk %$RZsj RkR8: _Y$j qstR iBksj 7B{ NBtI
 $Bj nnwd1(D nMxunx
d e$ttT]Z88$tR i F zst I 7}$j stI _ ZjjU d <sIbs
$8}j8ts$Bt BP s %$RZsjT8B$Bt }$-j ZR$t B$tI R}s$B8}Bsj tZsj
hjR: yeee qstRs{$BtR Bt ]${Z$R m 7kR8R yyTVtsjB m *$$sj 7$tsj
_B{RR$t ;EwD dd1dunE
1( e$ttT]Z88$tR i F %st I 7}$j _ Zjj stI  sjU d zN7y
y8}j8ts$Bt BP ]B${sj z$RZsj B$Bt *{$Bt ZR$t st VtsjB WZsj
]B8}Z: ytU * qBZ9,k wIDU VI%st{R $t WZsj ytPB8s$Bt _B{RR$t
7kR8R  zBj  7st sB ]V
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3p
1; bsAts  BsYt
1d 3I  V stI _ 7j$tU dMM qY !WTsj}Ys stj$Bt {jj BP Y {s
$ts stI $R }Rkts}${ {jj k}R: F WZBR{$ MwD 1n(nu1(
11 <Bt    _ stI   p 7{YZt{,U dMd *8$t$t B}${sj 4Bb: V$P
ytjj d dMxu1(;
1n s88stR  stI 3 GAj$tU d1 pV VT8I$sI }BR$$% sZBPIAs{,
jBB} {BtBjR YB$9Btsj {jj ,$t${R $t $ Rsjs8stI $ts: F WZBR{$
d1wD 1;xduEn
1; s}jst e stI i  7Ys}jkU dM1  stI O {jjR $t Y jssj t${Zjs
tZ{jZR BP 8s{sJZ 8Bt,kR: F _YkR$Bj wNBtID nn( d1xu;n
1x BjA < stI i WjRBtU dMx 3Zt{$Btsj WZB{${Z$k BP V8s{$t {jjR $t
Y ]s i$ts: ytU V psjjB stI _ pBZsR wIRDU WZB{${Z$k BP Y
i$tsU V ]s‘sj 8B$sj ejR%$ Wb OB, }} 1dxu1n1
1E BjA < stI i WjRBtU dn !33Tsj}Ys stI !33TAs stj$Bt {jjR $t {s
$tsU yy WZsj {${Z$k sR %sjI Ak j{Bt 8${BR{B}k BP <i_ Rs$tR:
F ]B8} WZBj n1wdD Mxudd(
1 Z/ 7 GU dxn *$R{Ys _stR stI 3Zt{$Btsj !st$9s$Bt BP
s88sj$st i$ts: F WZB}YkR$Bj dE nuEM
1M N%tYsj V p stI i G iBI${,U dMd i$tsj stj$Bt {jj {jsRRR $t Y
!jI GBjI 8Bt,kU 8B}YBjBk stI {tsj }B‘{$BtR: 7{$t{ 1dnw;xd1D
ddnu;1
1 N$Z 7U dE 7$j${Bt BIj BP B$Bt VIs}s$Bt $t Y 3jk: ytU nI =]7*T
]sj{Y 7k8}BR$Z8 Bt WZsj ]B8}Zs$Bt
n( N$Z 7U dM 7$j${Bt i$ts b$Y VIs}$% 3$j$t _B}$R: ytU VI%st{R
$t WZsj ytPB8s$Bt _B{RR$t 7kR8R 7st sB ]V
nd sZ$ p _ NZ,sR$b${9 stI  sjU dM V8s{$t {jj $ts{$BtR ZtT
Ijk$t Y R}BtR B {Yst $t Y $ Rsjs8stI $ts: F WZBR{$
w1D 1Eunx
n1 sI ] VU dM VtsjB zN7y stI WZsj 7kR8R isI$t VU VII$RBt
GRjk
nn _s%sRB%$?{ V V p VtIBZ stI ] i GRsU d; ]Yss{$9s$Bt
BP 7ZAYRYBjI !7 $R8s{Y $t qstR$RBR PB zN7y 7kR8R: F VtsjB
ytsI ]${ m 7$ _B{ E xuM;
n; _Bjks, F NU d;d qY i$ts ]Y${sB yNU ]Y${sB _RR
nx iBI${, i GU dMM qY _$8s i$ts: ]B8} _$8s  $Bj ; 1(nu1M
nE 7Ys}jk i stI F * z${BU d WBtj$ts 7}s$sj 7Z88s$Bt stI Y
]BtsR ps$t ]BtBj BP ]s i$tsj pstj$Bt ]jjR: F _YkR$Bj 1( d;du
dEd
n 7Ys}jk i stI F * z${BU dMd <Bb ]BtsR ps$t ]BtBj BI$hR Y
3JZt{k iR}BtRR BP ]s i$tsj pstj$Bt ]jjR: F _YkR$Bj ndM dEdud
nM 78$Y i pU dx 7$8Zjs$Bt BP st stsB8${sjjk Iht jB{sj {${Z$ v qY
{BtTYB$9Btsj {jj tbB, $t {s $ts: z$RZsj WZBR{$ d1wnD x;xuxEd
n qstt F stI ] sIU dM !}${sj B$Bt 7tRB: ytU VtsjB zN7y stI
WZsj 7kR8R isI$t VU VII$RBtTGRjk ]Ys} d; }} 11u1xx
;( q8R p ] stI G < $U dM 3sR ]!7 ]Zt V8}j$h stI  Z&
7s: ej{Bt${R NR 1nwdnD
;d z${B F *U dM qY *kts8${R BP Y ]s i$tsj  ]jj ]t: F
_YkR$Bj nME 1du1;E
;1 z$B9 e stI  VZ$U dn N$ts tbB,R AsRI Bt stR$RBR:
ej{Bt${R NR 1 1u1
;n GsstsA  stI i G iBI${,U dM _ssRBj stI 8$I stj$Bt {jjR BP
Y }$8s $ts: F ]B8} WZBj 1MwnD ;n;ux;
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3<
i$tB8B}Y${ ]Y$} b$Y _ssjjj _sYbskR 1x
;; GsRBt V   stI V F VYZ8sIs FU dMx BIj BP <Z8st z$RZsjTB$Bt
7tR$t: F !} 7B{ V8 1w1D n11un;1
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3x
}u}!0" g3]+3]3++g" gpU+3" }!3E
